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РЕЗЮМЕ. Предложена иерархическая система 
жизненных форм личинок Carabidae мировой фауны 
на основе синтеза оригинальных и опубликованных 
данных по их морфологии, систематике и экологии. 
Новая система жизненных форм личинок Carabidae 
отличается от прежней [Шарова, 1981] введением 
дополнительных категорий. В систему включено 6 
классов и 45 групп жизненных форм, харакетризую- 
щихся комплексом морфологических и поведенчес- 
ких адаптаций. На основе новой системы жизненных 
форм личинок Carabidae предложена гипотеза их адап- 
тивной радиации от малоспециализированных зоофа- 
гов-стратобионтов. Приведены примеры параллель- 
ного возникновения жизненных форм. 


SUMMARY. Hierarchical system of life forms of 
Carabid larvae was elaborated, wich is based on the 
synthesis of original and published data on their 
morphology, systematics and ecology. This proposed 
system differs from the previous one [Sharova, 1981] by 
the inclusion of additional categories of life forms. The 
system incorporates 6 classes and 45 groups of life forms, 
which are characterized by the complex of morphological 
and behavioral adaptations. On the base of this updated 
system of Carabidae larvae life forms, the hypothesis of 
their adaptive radiation from low-specialized zoophages- 
stratobionts is proposed. Examples of parallel origin of 
the same life forms are given. 


Введение 


Жужелицы (Carabidae) — одно из самых круп- 
ных семейств жесткокрылых, насчитывающее око- 
ло 40 тыс. видов мировой фауны. Представления о 
морфологии их личинок долгое время были отры- 
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вочны и сводились к описанию отдельных видов. 
Обобщение этих сведений стало возможным лишь с 
появлением первых сводок по морфологии и систе- 
матике личинок Carabidae [van Emden, 1942; Jeannel, 
1941, 1942; Larsson, 1941]. В России первые опреде- 
лители личинок жужелиц были составлены Знойко 
[1929], Гиляровым, Шаровой [1954] и Шаровой 
[1958, 1964]. Накопленные сведения о личинках 
жужелиц позволили изучать их адаптивное много- 
образие. Впервые несколько морфо-экологических 
типов почвообитающих личинок жужелиц выделил 
М.С. Гиляров [1949]. Более подробная система жиз- 
ненных форм личинок и имаго была разработана 
И.Х. Шаровой [1960, 1967, 1981]. 

Основой для создания почти любой системы жиз- 
ненных форм служит анализ параллелизмов и кон- 
вергенций, позволяющий выделить адаптивные осо- 
бенности строения организмов. В изучении жужелиц 
прогресс в этом направлении определяется как об- 
щим уровнем развития систематики (традиционно 
опирающейся на изучение имаго), так и накоплением 
данных о морфологическом разнообразии и особен- 
ностях образа жизни личинок. Благодаря ряду работ 
по морфологии и анатомии карабид, наряду с быстро 
расширяющимися исследованиями по кариологии и 
молекулярной биологии, представления о макроси- 
стематике жужелиц заметно изменились. Интенсив- 
ное изучение природы тропической зоны, в том 
числе пещер и древесного полога лесов, дали разно- 
образные и интересные материалы по экологии жу- 
желиц и позволили изучить своеобразных, ранее 
мало или совсем не известных личинок триб 
Ozaenini, Agrini, Ctenodactylini и др. 

Другой важнейший источник данных при постро- 
ении системы жизненных форм — развитие сравни- 
тельной морфологии, в первую очередь в функцио- 
нальном аспекте. Исследования такого рода на мате- 
риалах по личинкам жужелиц относительно редки. К 
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их числу можно отнести, помимо классического ис- 
ледования Гиляровым [1949] локомоции почвооби- 
тающих личинок, работы по строению мандибул и их 
мускулатуры [Spence & Sutcliffe, 1982; Zetto Brand- 
mayr et al., 1998], по механизмам охоты личинок- 
коллемболофагов [Altner & Bauer, 1982; Bauer, 1979, 
1982, 1986; Bauer & Kredler, 1988], по изучению 
абразивного действия пищи Ha мандибулы [Arndt, 
Paarmann & Adis, 1996]. Понимание ряда аспектов 
адаптивной морфологии стало возможным благода- 
ряпоявлению методов хетотаксии [Bousquet & Goulet, 
1984], развитию концепции хетома и применению 
его элементов в качестве микромаркёров [Makarov, 
1996; Макаров, 1998, 2002]. Последнее позволяет 
объективно сравнивать изменения макроморфоло- 
гических структур, расширяет возможности выявле- 
ния параллелизмов и увеличивает надёжность уста- 
новления гомологий. 

Актуальность создания новой системы опреде- 
лялась необходимостью обобщения интереснейших 
материалов по морфо-адаптациям ранее неизвест- 
ных личинок жужелиц из разных регионов мира. 


Материал и методы 


Материалом для данного исследования послу- 
жила, в первую очередь, коллекция личинок жуже- 
лиц, собранная авторами на кафедре зоологии и 
экологии МПГУ. Коллекция содержит более 30 ты- 
сяч экземпляров, относящихся к 6 подсемействам, 
19 надтрибам и 29 трибам Carabidae. 

В основе анализа лежат данные морфометрии, в 
значительной степени полученные и обработанные 
при построении первого варианта системы жизнен- 
ных форм [Шарова, 1981]. Кроме того, были накоп- 
лены обширные сведения о закономерностях видо- 
изменения хетома [Макаров, 1998, 2002], строении 
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локомоторного аппарата в связи со способом дви- 
жения и особенностями субстрата [Zaitzev, 2007; 
неопубликованные данные], морфометрии отделов 
тела и придатков личинок. Морфометрические дан- 
ные хранятся в таблицах MS Excel и Visual FoxPro, 
математическая обработка проводилась в програм- 
ме PAST v.2.11. Кроме морфологического материа- 
ла использовались многочисленные наблюдения за 
образом жизни личинок, сделанные в природе и при 
разведении жужелиц в лаборатории. 

Синтез данных по экологической морфологии 
личинок жужелиц осуществлен на основе много- 
численных публикаций отечественных и зарубеж- 
ных карабидологов и личных работ авторов. 


Результаты 


Морфологическое обоснование системы 
жизненных форм личинок жужелиц 


В первой системе жизненных форм личинок жу- 
желиц, предложенной более 30 лет назад [Шарова, 
1981], высшие единицы (классы) были выделены по 
типу питания. В дальнейшем были опубликованы 
результаты морфометрического изучения личинок 
жужелиц [Zetto Brandmayr et al., 1998], подтвердив- 
шие адекватность морфологической трактовки при- 
знаков трофической специализации. Однако ясная 
морфологическая дизъюнкция в строении ротовых 
аппаратов отсутствует (Рис. 1), что, в частности, по- 
будило Цетто Брандмайр [loc. cit.] отказаться от иерар- 
хического принципа построения системы (см. ниже). 
Однако, неоднозначность трактовки пропорций ман- 
дибул в значительной мере может быть компенсиро- 
вана привлечением дополнительных признаков. Так, 
для личинок-зоофагов можно указать ещё ряд част- 
ных адаптивных черт, отсутствующих у миксофито- 
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Удлинение мандибупы 


Рис. 1. Пропорции мандибул личинок жужелиц; светлые кружки — виды-зоофаги, чёрные — виды-фитофаги [по Zetto Brandmayr 


et al., 1998]. 


Fig. 1. Ratio ofthe mandilble length and curvature of carabid larvae: white circles — species-zoophages, black circles — species-phytophages 


[after Zetto Brandmayr et al., 1998]. 
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фагов и фитофагов. В частности, для многих хищных 
форм характерно выступающее назале, образующее 
крупные парные зубцы. Они, с одной стороны, выпол- 
няют функцию механического разрушения покровов 
жертвы при сжимании мандибул, а с другой — несут 
навершине сенсиллы, раздражение которых при кон- 
такте с жертвой вызывает рефлекторное быстрое 3ax- 
лопывание мандибул [Altner & Bauer, 1982]. Отсут- 
ствие у личинок жужелиц настоящих дистантных 
хеморецепторов компенсируется удлинением и уве- 
личением подвижности придатков, несущих сенсор- 
ные структуры, и возрастанием размера самих сен- 
силл, что многократно увеличивает рецептируемый 
объём [Макаров, 1999] и позволяет охотиться на 
подвижную добычу. Для фитофагов характерно ди- 
стальное положение ретинакулума и/или расширен- 
ная, часто двузубчатая вершина мандибулы; обычно 
также возникновение разнобразных «тёрок» в ла- 
био-максиллярном комплексе и др. 

Второй уровень системы — подклассы — выде- 
лен по признакам, связанным с ярусом обитания и 
способом движения. В первую очередь это размер 
конечностей и пропорции их отделов, которые у 
личинок жужелиц варьируют в широких пределах. 
Применение методов кластерного и ординационно- 
го анализа обнаруживает ряд более или менее от- 
чётливых группировок, причём некоторые группы 
выделяются стабильно, независимо от использован- 
ного метода (Рис. 2). Это, во-первых, эпигеобион- 
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ты, обладающие укороченными проксимальными 
отделами и удлинёнными дистальными (лапка все- 
гда длинее тазика) и геобионты, у которых дисталь- 
ные отделы сильно укорочены (лапка в 4 и более раз 
короче тазика). Среди геобионтов почти всегда вы- 
деляется группа личинок, обитающиих в вертикаль- 
ных норах и обладающих относительно крупным 
бедром (в 7 и более раз длинее лапки) и очень 
короткой лапкой (в 10 и более раз короче тазика). 
Кроме этих групп, разделённых отчётливым гиату- 
сом, статистическими методами выделяется ещё и 
обширная центральная группа, которая может рас- 
падаться на ряд кластеров в зависмости от исполь- 
зованных алгоритмов. На современном уровне изу- 
ченности мы считаем невозможным точную диск- 
риминацию этих разностей, поэтому сохраняем за 
всей группой трактовку стратобионтов с различ- 
ным уровнем специализации. 

Отдельного упоминания заслуживает адаптивная 
перестройка хетома конечностей. Эпигеобионты и 
мало специализированные стратобионты обладают 
относительно равномерным и гомогенным хетомом 
дистальных отделов конечностей. У специализиро- 
ванных стратобионтов происходит дифференциация 
хетома и формирование более или менее отчётливых 
рядов шипообразных хет на вентральной поверхнос- 
ти голени и лапки, в меньшей степени — бедра. 
Геобионты также характеризуются дифференциро- 
ванным хетомом ноги, но в этом случае опорные 


эпигеобионты 








Рис. 2. Адаптивные типы личинок жужелиц, выделенные по пропорциям отделов конечностей. Представлены результаты 
многомерного шкалирования (Эвклидова дистанция, данные по 232 видам, 7 промеров). 
Fig. 2. Adaptive types of carabid larvae, established on the length proportions of leg joints: results of the miltidimensional scaling 


(Euclidean distance) of the data on 282 species on 7 measurements. 
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шипообразные хеты мультиплицируются и концент- 
рируются в дистальной части отделов ног, формируя 
своеобразные венцы. Высоко специализированным 
мультиплицированным хетомом конечностей обла- 
дают все личинки-псаммобионты. 

Использование микромаркёров позволило оце- 
нить варианты преобразования головной капсулы в 
связи со способом движения и субстратом. Для эпи- 
геобионтов характерна про- или гипогнатическая 
голова, формирующаяся благодаря разрастанию те- 
менной области. Для личинок, прокладывающих 
ходы в плотном субстрате (reo-, ксило- и мицето- 
бионтов) более характерен прогнатизм головы 
(реже — слабый гипергнатизм), связанный C 
увеличением затылочной области. Наконец, 
обычный у многих личинок жужелиц гипергнатизм 
явно ассоциируется с образом жизни хищника-стра- 
тобионта, скрывающегося в субстрате. 

Наконец, в предлагаемой системе жизненных 
форм личинок жужелиц в качестве критериев низ- 
шего уровня (серий и групп) использованы особен- 
ности пигментации и микроморфологические ха- 
рактеристики, признаки хетома склеритов и опор- 
ных структур, а также тонкое строение ротового и 
сенсорного [Giglio et al., 2003; Zetto Brandmayr et al., 
1998, 2000] аппаратов. 

Таким образом, уже сейчас мы можем составить 
обобщённую морфологическую характеристику ли- 
чинок определённой группы в связи с их способом 
питания, охоты, движения в разных субстратах ит.п. 
Чтобы избежать многократного перечисления этих 
характеристик, в тексте мы пользуемся выражения- 
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ми типа «предпочитающие жить в подстилке» и т.п., 
подразумевая под этим, в первую очередь, набор 
морфологических черт, а не особенности поведения. 

Как уже отмечалось, в настоящее время суще- 
ствует ещё одна классификация жизненных форм 
личинок жужелиц, предложенная Т. Цетто Бранд- 
майр [Zetto Brandmayr et al., 1998]. Это безранговая 
схема, включающая 11 равноправных морфоадап- 
тивных типов, которые обозначаются и по трофи- 
ческой специализации, и по способу движения. На- 
пример, «поверхностный бегун» или «семяед». Та- 
кой подход представляется не очень удачным по 
двум причинам. Во-первых, используемые в клас- 
сификации критерии явно неравноценны: трофи- 
ческая специализация (особенно узкая) может силь- 
но ограничивать выбор субстратов для обитания 
личинки и, тем самым, определяет целый спектр 
адаптивных черт. Напротив, локомоторные адапта- 
ции в относительно малой степени сказываются на 
ограничении разнообразия способов питания. Во- 
вторых, дальнейшее изучение биологии преимаги- 
нальных стадий приводит к быстрому увеличению 
числа морфотипов, что сделает безранговую систе- 
му неудобной в использовании. 

Ниже предлагается система жизненных форм 
личинок жужелиц, которая по аналогии с системой 
жизненных форм имаго [Шарова, 1981] — иерархи- 
ческая. Сходство в названиях жизненных форм ли- 
чинок и имаго не обозначают их морфологического 
подобия, т.к. однотипные приспособления (напри- 
мер, к лазанию по растениям, рытью почвы и пр.) 
проявляются у имаго и личинок независимо [Шаро- 


Система жизненных форм личинок жужелиц Мировой фауны* 


І. Класе Зоофаги 
1. Подкласс Фитобионты 


А. Серия Эпифитобионты дендробионты 
Эпифитобионты дендробионты камподеовидные (типа Agra) 
Эпифитобионты дендробионты гусеницевидные (типа Parena) 


В. Серия Интрафитобионты 


Интрафитобионты гемикриптобионты скважники (типа Dromius) 
Интрафитобионты гемикриптобионты трещинные (типа Pogonoglossus) 
Интрафитобионты криптобионты скважники (типа Tachyta) 


С. Серия Хортобионты 


Хортобионты тигмобионты (типа Askalaphium) 


2. Подкласс Эпигеобионты 
А. Серия Гемикриптобионты 


Гемикриптобионты поверхностные (типа Drypta) 

Гемикриптобионты поверхностно-подстилочные (типа Nebria) 
Подгруппа Коллемболофаги 

Гемикриптобионты поверхностно-почвенные (типа Cychrus) 


3. Подкласс Стратобионты 
А. Серия Гемикриптобионты 


Гемикриптобионты поверхностно-подстилочные (типа Chlaenius) 


Подгруппа Малакофаги 


Подгруппа Амфибиофаги 


Гемикриптобионты прибрежные (типа Elaphrus) 


* Без указания ранга приведены группы жизненных форм 
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Гемикриптобионты подстилочные (типа Platynus) 
Подгруппа Малакофаги 
Гемикриптобионты подстилочно-почвенные (типа Pterostchus) 
Подгруппа Люмбрикофаги 
В. Серия Криптобионты 
Криптобионты подстилочные (типа Synuchus) 
Криптобионты почвенно-трещинные (типа Siagona) 
Криптобионты ботробионты (типа Taphoxenus) 
Криптобионты троглобионты (типа Duvalius) 
Подгруппа Вторичные афаги (типа Aphaenops) 
4. Подкласс Стратогеобионты 
А. Серия Гемикриптобионты 
Гемикриптобионты скважники (типа Dyschirius) 
Гемикриптобионты роющие с опорными урогомфами (типа Carabus) 
Гемикриптобионты роющие с чувствующими урогомфами (типа Broscus) 
Гемикриптобионты роющие псаммофилы (типа Anthia) 
В. Серия Криптобионты 
Криптобионты роющие прибрежные (типа Оторйгоп) 
5. Подкласс Геобионты 
А. Серия Гемикриптобионты 
Гемикриптобионты почвенно-трещинные (типа Parallelomorphus) 
В. Серия Криптобионты 
Криптобионты скважники (типа Trechus) 
Криптобионты роющие с уплощенными урогомфами (типа Clivina) 
Криптобионты роющие псаммофилы (типа Scallophorites) 
6. Подкласс Ксилобионты 
А. Серия Криптобионты 
Криптобионты роющие (типа Morion) 
7. Подкласс Норники-засадники 
А. Серия Гемикриптобионты 
Норники гемикриптобионты дендробионты (типа Collyris) 
Норники гемикриптобионты геобионты (типа Cicindela) 
Норники гемикриптобионты инквилины (типа Graphipterus) 
В. Серия Криптобионты-инквилины 
Норники криптобинты инквилины-термитофаги (типа Orthogonius) 
Норники криптобинты инквилины-мирмекофаги (типа Pseudomorpha) 
П. Класе Симфилы 
1. Подкласс Геобионты 
А. Серия Гемикриптобионты 
Гемикриптобионты инквилины (типа Pachyteles) 
В. Серия Криптобионты 
Криптобионты мутуалисты (типа Раиѕѕиѕ) 


Ш. Класс Эктопаразитоиды 
А. Серия Криптобионты 
Криптобионты паразитоиды куколок почвенных насекомых (типа Brachinus) 
Криптобионты паразитоиды-оофаги (типа Loxandrus) 
ТУ. Класе Миксофитофаги 
1. Подкласс Стратобионты 
А. Серия Гемикриптобионты 
Гемикриптобионты бегающе-зарывающиеся (типа Bradycellus) 
В. Серия Криптобионты 
Криптобионты зарывающиеся (типа Stenolophus) 
2. Подкласс Стратогеобионты 
А. Серия Гемикриптобионты 
Гемикриптобионты бегающе-роющие (типа Curtonotus) 
3. Подкласс Геобионты 
А. Серия Криптобионты 
Криптобионты роющие почвенные (типа Harpalus) 
Криптобионты роющие псаммофилы (типа Harpalodema) 
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V. Класс Фитофаги 
1. Подкласс Стратогеобионты 
А. Серия Гемикриптобионты 


И.Х. Шарова, К.В. Макаров 


Гемикриптобионты бегающе-роющие заброидные (типа Zabrus) 


В. Серия Криптобионты 


Криптобионты роющие офоноидные (типа Орйопи5) 


2. Подкласс Геобионты 
А. Серия Криптобионты 


Криптобионты роющие дитомоидные (типа Ditomus) 


УТ. Класе Мицетофаги 
1. Подкласс Мицетобионты 


Криптобионты мицетобионты (типа Mormolyce) 


ва, 2002]. Накопленные данные по морфологии ли- 
чинок потребовали внести ряд изменения по срав- 
нению с предыдущими вариантами системы [Ша- 
рова, 1981, Sharova, 2008]: был добавлен ещё один 
уровень классификации — подгруппа — для личи- 
нок, специфические черты которых обусловлены 
узкой трофической специализацией. Соответствен- 
но, изменилась композиция системы, в частности 
упразднён класс «афаги», поскольку он включал 
короткоживушие стадии с нормально развитыми 
ротовым и локомоторным аппаратом, выполняв- 
шие функцию отыскания хозяина или подходящего 
для окуливания места. Кроме того, добавлено зна- 
чительное количество групп и серий. 


Обзор системы жизненных форм жужелиц 


I. Класс Зоофаги 


Класс Зоофаги — хищные личинки жужелиц с остры- 
MH, удлинёнными мандибулами и хорошо развитыми Opra- 
нами чувств. Форма тела чаще всего камподеовидная. 
Личинки-зоофаги многообразны по адаптивным призна- 
кам в зависимости от трофической специализации, яруса 
обитания, типа движения и образа жизни. 


L1. Подкласс Фитобионты 
Это хищные личинки жужелиц, обитающие в расти- 
тельном ярусе. У ТИПИЧНЫХ форм бегательно-лазатель- 
ные ноги C зазубренными коготками и нередко с пульвил- 
лами. У мелких подкорных обитателей HOTH бегатель- 
ные. 


1.1.А. Серия Эпифитобионты дендробионты 

К эпифитобионтам бегающе-лазающим относятся 
личинки жужелиц — обитатели влажных тропических и 
субтропических лесов, охотящиеся в кронах деревьев 
(трибы Agrini, Calleidini, Catascopini, частично Lebiini). 


Эпифитобионты дендробионты камподеовидные 

(типа Agra) 

ЛИТЕРАТУРА. Arndt, Kirmse & Erwin, 2001. 

Камподеовидные личинки Agra Fabricius, 1801 (Рис. 
3) обладают хорошо развитыми глазками, лазательными 
ногами с зазубренными коготками и пульвиллами. Хоро- 
шо развит Х сегмент, с выворачивающимся анальным 
придатком и крючьями. Урогомфы длинные, часто лож- 
ночленистые, антенны относительно короткие. 





Эпифитобионты дендробионты гусеницевидные 

(типа Рагепа) 

ЛИТЕРАТУРА. Habu, 1981; Наби & Sadanga, 1967; Hondo, 
1984; Hondo & Morimoto, 1997. 





Личинки Parena Motschulsky, 1859 имеют гусенице- 
образное тело C длинными щетинками Ha тергитах и 
плевритах, бегательные ноги средней длины и склероти- 
зованные урогомфы. Известно, что они питаются гусени- 
цами, живущими в паутинных гнёздах [Hondo, 1984]. 


1.1.В. Серия Интрафитобионты 

Интрафитобионты — личинки, обитающие под ко- 
рой и в трещинах коры деревьев. Среди них выделяются 
несколько групп. 





Интрафитобионты гемикриптобионты 

скважники (типа Dromius) 

МАТЕРИАЛ. Dromius Bonelli, 1810 — 2 spp.; Paradromius 
Fowler, 1887 — 1 sp. 

JIUTEPATYPA. Arndt, 1989; Casale, Giachino & Pantaleoni, 
1996; Gardner, 1936; Luff, 1993; Mahar, Stehr & Simmons, 1983; 
van Emden, 1942; Zhou & Goyer, 1993. 

Кортициколы-скважники (Рис. 4) — узкотелые, c ko- 
роткими урогомфами, зазубренными коготками и слабо 
склеротизованными покровами. 


Интрафитобионты гемикриптобионты 

трещинные (типа Pogonoglossus) 

ЛИТЕРАТУРА. Moore, 1998. 

Личинки Pogonoglossus Chaudoir, 1862 обладают силь- 
но уплощенным телом и длинными урогомфами. Гемик- 
риптобионты, с умеренно пигментированными покрова- 
ми и развитыми глазами, что свидетельствует об их BO3- 
можности перемещаться не только по трещинам, но и по 
поверхности коры. 





Интрафитобионты криптобионты скважники 

(типа Tachyta) 

МАТЕРИАЛ. Tachyta Kirby, 1837 — | sp. 

JIATEPATYPA. Arndt, 1989; Grebennikov, Maddison, 2000; 
Luff, 1993; van Emden, 1942; Шарова, 1958, 1964. 

Обитающие под корой и B трухлявой древесине мел- 
кие специализированные виды (Тасйуа, Porotachys Neto- 
lotzky, 1914). Депигментированные камподеовидные 
личинки с редуцированными глазами, бегательными но- 
гами и чувствующими урогомфами. 





I.1.C. Серия Хортобионты 


Хортобионты тигмобионты (типа Askalaphium) 

ЛИТЕРАТУРА. Erwin & Medina, 2003; Erwin & White, 2012. 

Хищные личинки C сильно уплощённым телом и свое- 
образными ногами, обитающие в пазухах листьев крупных 
приводных злаков. Необычная хетотаксия дистальных от- 
делов Hor Askalaphium Liebke, 1938 обеспечивает движение 
в щелевидных полостях. Личинки Leptotracheus Latreille, 
1829 — другого рода трибы Ctenodactylini — менее специ- 
ализированы и обладают нормальным хетомом ноги. Сход- 
ные с Leptotracheus адаптиции обнаруживаются и у личи- 
нок Demetrias Bonelli, 1810. 
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Рис. 3—7. Габитус личинок-зоофагов: 3 — эпифитобионт (Agra sp., реконструировано по Arndt et al., 2001); 4 — интрафитобионт 
(Dromius зр.); 5—7 — эпигеобионты (5 — Galerita sp.; 6 — Nebria livida (Linnaeus, 1758); 7 — Cychropsis sp.). 

Figs 3-7. Habitus of zoophagous larvae: 3 — epiphytobiont (Agra sp., reconstruction after Arndt et al., 2001); 4 — intraphytobiont 
(Dromius sp.); 5—7 — epigeobionts (5 — Galerita sp.; 6 — Nebria livida (Linnaeus, 1758); 7 — Cychropsis sp.). 


1.2. Подкласс Эпигеобионты 
Личинки-эпигеобионты охотятся на поверхности по- 
ЧВЫ. У них длинные бегательные ноги, склеротизован- 
ные пигментированные покровы, хорошо развиты глаза 
и антенны. Подкласс подразделяется на группы с разным 
адаптивным обликом H образом ЖИЗНИ. 


1.2.А. Серия Гемикриптобионты 


Гемикриптобионты поверхностные (типа Drypta) 

МАТЕРИАЛ. Drypta Latreille, 1796 — 2 зрр., Galerita 
Fabricius, 1801 — 2 spp. 

JIATEPATYPA. Arndt & Drechsel, 1998; Habu & Sadanaga, 
1965; Kasahara & Miyano, 1997; Kirk, 1980; van Emden, 1942. 

Камподеовидные личинки (трибы Dryptini и Galeritini) 
с очень длинными чувствующими, ложночленистыми 





урогомфами и длинными ногами (Рис. 5). Обитают пре- 
имущественно в тропических и субтропических лесах и 
по берегам рек, охотятся за подвижной добычей. 


Гемикриптобионты поверхностно-подстилочные 

(типа Nebria) 

МАТЕРИАЛ. Loricera Latreille, 1802 — 1 sp., Leistus Frólich, 
1799 — 5 spp., Nebria Latreille, 1802 — 11 spp., Notiophilus 
Dumeril, 1806 7 spp. Chlaenius (Chlaenites Motschulsky, 
1860) — 1 sp.; Callistus Bonelli, 1810 — 1 sp. 

JIATEPATYPA.Bauer & Kredler, 1988; Bauer, 1979, 1982, 
1986; Bousquet & Smetana, 1991. Hürka, 1966; Bousquet, 1987; 
Davies, 1963; Giachino, 1984; Luft, 1972, 1976, 1978, 1993; 
Spence & Sutcliffe, 1982; Sustek, 1993; Zetto Brandmayr et al, 
1998, 2000; Макарова, Макаров, 1996 
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Рис. 8-10. Габитус личинок-зоофагов: 8 — гемикриптобионт поверхностно-подстилочный (Chlaenius circumductus Motschulsky, 
1862); 9 — гемикриптобионт подстилочный (Eucolpodes japonicum (Motschulsky, 1860 )); 10 — гемикриптобионт подстилочно- 


почвенный (Pterostichus leptis Bates, 1883). 


Figs 8-10. Habitus of zoophagous larvae: 8 — hemicryptobiont surface-litter (Chlaenius circumductus Motschulsky, 1862); 9 — 
hemicryptobiont surface (Eucolpodes japonicum (Motschulsky, 1860 )); 10 — hemicryptobiont litter-soil (Pterostichus leptis Bates, 1883). 


Приспособлены к хищничеству и движению Hà повер- 
XHOCTH почвы, в подстилке и речных наносах, живут пре- 
имущественно во влажных местах. К этой группе относят- 
ся многие Nebriini, Notiophilini, Loricerini, некоторые пред- 
ставители Callistini и Lebiini. Y них стройное тело, удли- 
нённые бегательные ноги, длинные чувствующие урогом- 
фы (Рис. 6). Окраска нередко контрастная — чёрная, с 
красными или жёлтыми пятнами. У многих видов длин- 
ные антенны и хорошо развитые глаза. 

Внутри группы отчётливо выделяется подгруппа, спе- 
циализированная к коллемболофагии. Коллемболофаги 
включают личинок из разных триб (Nebriini, Notiophilini, 
Loricerini), обладающих подвижной головой с узкой шеей, 
гипертрофированными зубцами назале (Leistus и Notio- 
philus) или видоизменённой максиллой (Loricera), что 
позволяет схватывать очень подвижную добычу (Bauer, 
1982, 1984, 1988). 


Гемикриптобионты поверхностно-почвенные 

(типа Cychrus) 

МАТЕРИАЛ. Cychrus Fabricius, 1794 — 4 spp., Cychropsis 
Boileau, 1901 — 1 sp., Carabus (Platycarabus Morawitz, 1886) — 
2 spp., C. (Deroplectes Reitter, 1895) — 2 spp., C. (Coptolabrus 
Solier, 1848) — 2 spp., C. (Damaster Kollar, 1836) — 2 spp. 

ЛИТЕРАТУРА. Arndt, Mossakowski & Prüser, 1994; Busato, 
2009; Casale & Vigna Taglianti, 1991; Cekalovic, 1981; Fradois, 
1946; Kim & Park, 1999; Luff, 1969, 1993; Priiser & Arndt, 1995; 
van Emden, 1942; Макаров, 1987; Михайлов, 1977, 1978. 

Цихроидные личинки (триба Cychrini, подроды 
Platycarabus, Deroplectes, Coptolabrus и Damaster из рода 





Carabus) c уплощенным телом, широкими тергитами и 
короткими жесткими урогомфами (Рис. 7). Охотятся на 
поверхности почвы и часто приспособлены к питанию 
брюхоногими моллюсками. 


1.3. Подкласс Стратобионты 


Обитатели подстилки, верхнего слоя почвы, а также 
почвенных скважин, нор, пещер. Ноги, в отличие от эпиге- 
обионтов, короче, однако дистальные отделы едва укоро- 
чены по сравнению с проксимальными. Среди стратоби- 
онтов (Рис. 8—11) различают две серии групп жизненных 
форм: с полускрытым (гемикриптобионты) и со скрытым 
(криптобионты) образом жизни. 


1.3.А. Серия Гемикриптобионты 

Личинки-гемикриптобионты охотятся на поверхности 
почвы и в подстилке. У них склеротизованные умеренно 
пигментированные покровы, хорошо развитые глаза, уро- 
гомфы чувствующие. Серия включает несколько групп, 
различающихся по адаптациям к обитанию в разных яру- 
сах почвы. 


Гемикриптобионты поверхностно-подстилочные 

(типа Chlaenius) 

МАТЕРИАЛ. Epomis Bonelli, 1810 — 1 sp.; Chlaenius (s.str.) — 
3 spp., Panagaeus Latreille, 1802 — 2 spp., Tefflus Leach, 1819 — 1 
sp., Pelophila Dejean, 1826 — 1 sp., Odacantha Paykull, 1798 — 1 sp. 

ЛИТЕРАТУРА. Andersen, 1970; Brandmayr, Bonaca & Zetto 
Brandmayr, 2010; Elron, Shlagman & Gasith, 2007; Habu & Sadan- 
aga, 1963; Kobayashi, Kudagamage & Nugaliyadde, 1995; Lieb- 
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berr, 1983; Luff, 1993; Moore, 1962, 1971; Wizen & Gasith, 2011; 
Макарова, 2005. 

Приспособлены к хищничеству и движению Ha поверх- 
ности почвы и в подстилке. К ним относятся многие пред- 
ставители Licinini, Panagaeini, Chlaeniini, часть Platynini, 
Lebiini и Odacanthini. Габитуально сходны c аналогичной 
группой эпигеобионтов (стройное тело, контрастная окрас- 
ка, бегательные ноги, длинные антенны и урогомфы), но 
обладают существенно более короткими ногами (лапка в 
1.5—2.0 раза короче тазика). Среди них отчётливо выделя- 
ются подгруппы, специализированные к относительно уз- 
кому кругу жертв: малакофаги и амфибиофаги. 

Малакофаги представлены рядом родов трибы 
Panagaeini, для которых характерны узкая короткая голова 
и сильно зазубренный режущий край мандибул. 

Подгруппа амфибиофаги представлена личинками рода 
Epomis [Wizen & Gasith, 2011] и, как минимум, ещё одним 
родом трибы Callistini (Moore, 1971). Это личинки с сабле- 
видными мандибулами и ретинакулом, позволяющими им 
удерживаться на коже молодых амфибий. 


Гемикриптобионты прибрежные (типа Elaphrus) 

МАТЕРИАЛ. Elaphrus Fabricius, 1775 — 7 spp., Blethisa 
Bonelli, 1810 — 2 spp., Chlaenius (Chlaeniellus Reitter, 1908) — 
6 spp., C. (Agostenus Fischer von Waldheim, 1829) — 2 spp., C. 
(Pelasmus Fischer von Waldheim, 1829) — 1 sp., Dinodes Bonelli, 
1810 — 2 spp., Oodes Bonelli, 1810 — 2 spp. 

JIHTEPATVPA. Goulet, 1983; Habu & Sadanaga, 1963, 1965, 
1971; Hürka, 1966; Lindroth, 1954; Luff, 1976, 1993; Макарова, 2001. 

Включает представителей триб Elaphrini, Oodini и, 
частью, Chlaeniini. Обитают преимущественно на рыхлых 
почвах или во влажных биотопах. Покровы склеротизиро- 
ваны, окраска дорсальных склеритов чёрная (Рис. 8), не- 
редко с жёлтыми пятнами. 





Гемикриптобионты подстилочные (типа Platynus) 

МАТЕРИАЛ. Trachypachus Motschulsky, 1845 — 1 sp., Diacheila 
Motschulsky, 1844 — 2 spp., Asaphidion Gozis, 1886 — 1 sp., Bembidion 
Latreille, 1802 — 11 spp., Pogonus Dejean, 1821 — 4 spp., Cardiaderus 
Dejean, 1828 — 1 sp., Patrobus Dejean, 1821 — 2 spp., Diplous 
Motschulsky, 1850 — 2 spp., Deltomerus Motschulsky, 1850 — 3 spp., 
Platynus Bonelli, 1810 — 1 sp., Anchomenus Bonelli, 1810 — 1 sp., 
Agonum Bonelli, 1810 — 12 spp., Oxypselaphus Chaudoir, 1843 — 1 
sp., Platyderus Stephens, 1827 — 1 sp., Olisthopus Dejean, 1828 — 1 
sp., Calathus (s.str.) Bonelli, 1810 — 2 spp., Diplocheila Brülle, 1834 — 
1 sp., Licinus Latreille, 1802 — 3 spp., Badister Clairville, 1806 — 2 
spp., Synthomus Hope, 1838 — 2 spp., Microlestes Schmidt-Gobel, 
1846 — 2 spp., Cymindis Latreille, 1806 — 9 spp. 

ЛИТЕРАТУРА. Andersen, 1966; Arndt, 1989, 1991; Arndt & 
Beutel, 1995; Bousquet, 1985; Bousquet & Grebennikov, 1999; Greben- 
nikov & Bousquet, 2002; Habu & Sadanaga, 1963, 1965; Houston & 
Luff, 1975; Hürka, 1969, 1972, 1986; Hürka & Smrz, 1981; Lindroth, 
1954, 1960; Luff, 1985, 1993; Moore, 1962; Zamotajlov, 1994. 

Личинки этой группы обитают B подстилке, реже 
охотятся на поверхности почвы. К ним относятся часть 
личинок из триб Bembidiini, Pogonini, Patrobini, Platynini, 
некоторые Sphodrini и Pterostichini. Окраска головы, груд- 
ных и брюшных тергитов бурая; тергиты неполностью 
закрывают дорсальную поверхность тела; склеротизация 
тела слабее, чем у личинок предыдущей группы. Ноги и 
урогомфы более короткие (Рис. 9). 

Подгруппа специализированных малакофагов вклю- 
чает роды трибы Licinini, обладающие характерной y3- 
кой короткой головой с редуцированной затылочной об- 
ластью и сильно зазубренными мандибулами. 





Гемикриптобионты подстилочно-почвенные 

(типа Pterostichus) 

МАТЕРИАЛ. Poecilus Bonelli, 1810 — 12 spp., Pterostichus 
Bonelli, 1810 — 52 spp., Abax Bonelli, 1810 — 3 spp., Molops 
Bonelli, 1810 — 1 sp., Lindrothius Kurnakov, 1961 — 2 spp., 
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Thermoscelis Putzeys, 1873 — 1 sp., Masoreus Dejean, 1821 — 1 
sp., Corsyra Dejean, 1825 — 1 sp. 

ЛИТЕРАТУРА. Arndt, 1989; Arndt & Hürka, 1990, 1992; 
Bousquet, 1984, 1985; Cárdenas, Heras la & Bach, 1992; Cerruti, 
1941; Desender & Panne, 1983; Habu & Sadanaga, 1961, 1963, 
1965, 1969, 1971; Hürka, 1958, 2002; Kürka, 1971; Leonardi, 1969; 
Luff, 1993; Raynaud, 1976; Thompson, 1979; Valdés, 2002; Witzke, 
1974; Zetto Brandmayr & Marano, 1993, 1996; Бринёв, 2001. 

К этой группе относятся многие Pterostichini (Ptero- 
stichus, Abax, Molops), некоторые Sphodrini (Lindrothius, 
Thermoscelis) и Masoreini. Они охотятся в подстилке и 
способны к зарыванию в почву. У личинок этой группы 
бегательные ноги крепкого сложения с опорными щетин- 
ками; склеротизованная голова и грудные тергиты; пиг- 
ментация тергитов брюшка ослаблена. Придатки головы 
укорочены, урогомфы чувствующие, средней длины (Рис. 
10). Личинки этой группы проникают в почву, раздвигая 
частицы почвы головой и отгребая их ногами, или исполь- 
зуют естественные скважины. 

В пределах группы отчётливо выделяются личинки, 
приспособленные к питанию дождевыми червями (под- 
группа люмбрикофаги) и обладающие очень длинными 
мандибулами с узким и длинным ретинаклумом, часто 
отогнутым дорсально (Steropus, Abax). 


1.3.В. Серия Криптобионты 

Личинки со скрытым образом жизни, обитающие в 
подстилке и в почве. У них депигментированные покро- 
вы; склеротизована только голова и переднеспинка, а 
остальные тергиты мягкие бледно-желтые. Глаза частич- 
но или полностью редуцированы. 





Криптобионты подстилочные (типа Synuchus) 

МАТЕРИАЛ. Synuchus Gyllenhal, 1810 — 3 зрр., Aphaonus 
Reitter, 1887 — 1 sp. 

ЛИТЕРАТУРА. Brinev, 1999; Habu & Sadanaga, 1965; Lin- 
droth, 1956; Luff, 1993; Шарова, 1964. 

Личинки слабо пигментированные, c удлинённой го- 
ловной капсулой, узким телом и довольно короткими 
ногами без выраженных адаптаций к рытью (Рис. 11). 


Криптобионты почвенно-трещинные (типа Siagona) 

ЛИТЕРАТУРА. Erwin, 1978; Grebennikov, 1999; Moore, 1972; 
Zetto Brandmayr et al., 2007. 

Камподеовидные уплощённые личинки Siagona 
Latreille, 1804 с гибкими покровами и слабой пигментаци- 
ей. У них отсутствуют глаза и развиты длинные чувствую- 
щие ложночленистые урогомфы, 4-й членик антенны уд- 
линён, с ложной сегментацией. Личинки Enceladus Bonelli, 
1813, обитающие в трещинах разрушающейся древесины, 
значительно менее специализированы и сходны с гемик- 
риптобионтами подстилочно-почвенными. 





Криптобионты ботробионты (типа Taphoxenus) 

МАТЕРИАЛ. Taphoxenus Motschulsky, 1850 — 2 spp., 
Eremosphodrus Semenov, 1909 — 1 sp., Pseudotaphoxenus 
Schaufuss, 1865 — 2 spp., Laemostenus Bonelli, 1810 — 1 sp. 

JIHTEPATVPA. Boldori, 1934, 1935; Ghidini, 1931; Jeannel, 
1941; Верещагина, Макаров, 1986; Макаров, Коваль, 1995; 
Шарова, 1958, 1964. 

Специализированные личинки — обитатели нор гры- 
зунов в степных и пустынных ландшафтах. К этой группе 
относятся многочисленные крупные Sphodrini из родов 
Laemostenus, Taphoxenus, Sphodrus Clairville, 1806. Ли- 
чинки почти слепые, малоподвижные. Для Taphoxenus 
отмечено зимнее размножение и развитие личинок в но- 
рах грызунов в период зимней спячки последних. 








Криптобионты троглобионты (типа Duvalius) 
МАТЕРИАЛ. Duvalius Delarouzee, 1859 — 2 spp., Jeannelius 
Kurnakov, 1959 — 1 sp., Allegrettia Jeannel, 1928 — 1 sp. 
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JIATEPATYPA. Boldori, 1958; Bourne, 1975; Cabidoche, 1963, 
1965; Casale & Marcia, 2007; Casale et al., 2010; Deleurance & Deleu- 
rance, 1964; Dudich, 1923; Ghidini, 1932; Giachino, 1981; Glagon- 
Deleurance, 1960; Jeannel, 1920, 1926, 1941; Leonardi, 1966; May, 
1963; Strouhal, 1949; Vigna Taglianti, 1967; Макаров, Коваль, 2003. 

Группа включает большинство Trechini, a также некото- 
рых Pterostichini (Speomolops Patrizi, 1955). Это крайне спе- 
циализированные личинки, которые обитают в пещерах и 
характеризуются депигментированными покровами, неред- 
ко — гиперхетозом тела и довольно длинными ногами. 


Подгруппа Вторичные афаги (типа Aphaenops) 

У пещерных жужелиц рода Aphaenops Bonvouloir, 1862 
наблюдается живорождение личинки последнего возрас- 
та, которая не питается и вскоре окукливается. Морфоло- 
гические адаптации этих личинок не отличаются от ос- 
тальных троглобионтов, однако личинки Aphaenops не 
питаются и лишь ищут место куколочной камеры. 


1.4. Подкласс Стратогеобионты 

Обширная и разнообразная группа, объединяющая 
личинок с адаптациями как к прокладыванию ходов, так и 
к движению по полостям в почве. Большинство личинок 
этой группы — гемикриптобионты, нередко обладающие 
специализацией к движению в разных субстратах. 

1.4.А. Серия Гемикриптобионты 

Гемикриптобионты скважники (типа Dyschirius) 

МАТЕРИАЛ. Dyschirius Bonelli, 1810 — 2 spp., Dyschiriodes 
Jeannel, 1941 — 5 spp. 

JIATEPATYPA. Bousquet, 1988; Luff, 1978, 1993. 

Мелкие почвенные личинки трибы Dyschiriini, обита- 
ющие преимущественно по берегам водоемов и на рых- 
лых почвах. Тело цилиндрическое со склеротизирован- 
ными пигментированными покровами, урогомфы 
редуцированы, короче Х сегмента, ноги короткие, бега- 
тельные. При движении используют естественную скваж- 
ность почвы. 





Гемикриптобионты роющие с опорными 

урогомфами (типа Carabus) 

МАТЕРИАЛ. Calosoma Weber, 1801 — 9 spp., Callisthenes 
Fischer von Waldheim, 1820 — 8 spp., Carabophanus Kolbe, 1895 — 
1 sp., Carabus Linnaeus, 1758 — 181 spp. 

JIATEPATYPA. Arndt, 1985; Arndt & Hürka, 1992; Bengts- 
son, 1927; Burgess, 1911; Busato & Casale, 2004; Habu & Sadan- 
aga, 1965; Hurka, 1966; Luff, 1969, 1993; Moore, 1966; Rouge- 
mont, 1983; Schawaller, 1992; Sturani, 1962; Макаров, 1987, 
1998, 1999, 2002; Макаров, Егоров, 1986; Михайлов, 1978; 
Шарова, 1957; Шиленков, Берлов, 1987; Яблоков-Хнзорян, 1962. 

Личинки большинства Carabini с короткими массив- 
ными урогомфами, несущими 1-2 зубца (Рис. 13). Они 
характеризуются большим диапазоном ярусов обитания: 
бегают по поверхности почвы, зарываются в подстилку и 
в верхний слой почвы. У них тёмная окраска, олигохетоз, 
покровы сильно склеротизованы, тело почти цилиндри- 
ческое, хорошо развиты склериты брюшка. Их адапта- 
ции к рытью М.С. Гиляров [1949] сравнивал с таковыми 
y проволочников родов Elater Linnaeus, 1758 и Selatosomus 
Stephens, 1830, имеющих также крупные урогомфы. Они 
роют почву головой, отгребают ногами, а задний конец 
тела фиксируют урогомфами и Х сегментом. Многие из 
них проявляют трофическую специализацию. Так, ли- 
чинки Calosoma поедают в основном гусениц чешуекры- 
лых, а Carabus — олигохет или моллюсков. В пределах 
трибы наблюдается широкий спектр адаптаций личи- 
нок — от близких к геобионтам до эпигеобионтам. Раз- 
личные варианты жизненных форм личинок Carabus опи- 
саны ранее [Hürka, 1966; Макаров, 1985]. 
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Гемикриптобионты роющие с чувствующими 

урогомфами (типа Broscus) 

МАТЕРИАЛ. Broscus Panzer, 1813 — 4 spp., Craspedonotus 
Schaum, 1863 — 1 sp. 

JIATEPATYPA. Habu & Sadanaga, 1965; Luff, 1993; Moore, 
1962; Шарова, Макаров, 1983. 

К ним относятся мало специализированные личинки из 
трибы Broscini, сохраняющие типичную для бегающих ли- 
чинок камподеовидную форму тела с чувствующими уро- 
гомфами средней длины и бегательно-роющими ногами 
(Рис. 14). Зарываются в почву с помощью головы и ног, 
нередко подкарауливают добычу из своего укрытия. Глаза 
хорошо развиты. Встречаются на рыхлых почвах, в том 
числе — на пропашных землях. 





Гемикриптобионты роющие псаммофилы 

(типа Anthia) 

МАТЕРИАЛ. Anthia Weber, 1801 — 2 spp., Miscodera 
Eschschohtz, 1830 — 1 sp. 

ЛИТЕРАТУРА. Andersen, 1970; Arndt & Paarmann, 1999; 
Bousquet, 1986; Harris, 1978; Luff, 1993; Paarmann, 1979. 

Специализированная группа роющих личинок триб 
Anthiini, Helluonini, некоторых Broscini (Brullea Castelnau, 
1867). Адаптации к рытью выражены у них B наличии 
опорных урогомф и эпиплевритов с множеством жестких 
щетинок, направленных назад, что обеспечивает посту- 
пательное движение в рыхлом субстрате. Окраска личи- 
нок часто двуцветная, хорошо развиты глаза. Их облик 
свидетельствует о возможности охотиться на поверхнос- 
ти песка и способности зарываться в почву. Набор этих 
черт проявляется в разной степени: личинки Miscodera 
(Broscini) и Termophilum Basilewsky, 1950 (Anthiini) or- 
носительно слабо специализированы, а, соответственно, 
Brullea и Anthia — высоко специализированы. 





1.4.В. Серия Криптобионты 


Криптобионты роющие прибрежные (типа 

Omophron) 

МАТЕРИАЛ. Omophron Latreille, 1802 — 2 spp. 

JIHTEPATVPA. Arndt, 1991; Jeannel, 1941; Larsson, 1941; 
Luff, 1978, 1993; Raynaud, 1936; Шарова, 1958, 1964. 

Личинки, живущие в песчаной почве по берегам рек. К 
ним относятся только виды трибы Omophronini. Своеоб- 
разие адаптаций к рытью связано с рыхлым и влажным 
песчаным субстратом, в котором они передвигаются: го- 
лова склеротизированная, с сильно выступающим назале; 
ноги хорошо развиты, бедра с крепкими щетинками, го- 
лень сильно укорочена, а лапка относительно длинная, с 
маленькими коготками. Урогомфы чувствующие, укоро- 
ченные. Окраска покровов жёлтая. Глазки имеются. 





1.5. Подкласс Геобионты 

Это специализированные личинки жужелиц, активно 
прокладывающие ходы в почве. Они ДОВОЛЬНО разнооб- 
разны по форме телаи способам рытья, но для всех харак- 
терно наличие крепких бегающе-роющих или роющих 
ног, вооруженных шипами. У большинства личинок-гео- 
бионтов голова роющего типа, поверхность которой напо- 
минает лопату, часто имеются опорные урогомфы. Мел- 
кие ЛИЧИНКИ геобионтов-скважников обладают своеобраз- 
ными адаптациями к активному передвижению в почве. 


L5.A. Серия Гемикриптобионты 


Гемикриптобионты почвенно-трещинные (типа 

Parallelomorphus) 

МАТЕРИАЛ. Scarites (Parallelomorphus Motschulsky, 1849) — 2 spp. 

ЛИТЕРАТУРА. Habu & Sadanaga, 1963; Макаров, 2005; 
Шарова, 1958, 1964. 





Жизненные формы и адаптивная радиация личинок жужелиц 
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Рис. 11-14. Габитус личинок-зоофагов: 8 — стратобионт криптобионт (Synuchus vivalis (Illiger, 1798)); 9 — геобионт криптобионт 
(Clivina fossor (Linnaeus, 1758)); 10-11 — стратогеобионт гемикритптобионт (10 — Calosoma denticolle Gebler, 1833; 11 —Broscus 


cephalotes (Linnaeus, 1758)). 


Figs 11-14. Habitus of zoophagous larvae: 8 — stratobiont cryptobiont (Synuchus vivalis (Illiger, 1798)); 9 — geobiont cryptobiont (Clivina fossor 
(Linnaeus, 1758)); 10—11 — stratogeobionts hemicryptobionts (10 — Calosoma denticolle Gebler, 1833; 11 —Broscus cephalotes (Linnaeus, 1758)). 


К этой группе относится большинство видов трибы 
Scaritini. Это геобионты с камподеовидной формой тела, 
склеротизованными покровами и с роющими ногами. 
Голова уплощенная, лопатообразная, мандибулы удли- 
нённые. Ноги с группами крепких щетинок. Урогомфы 
короткие, чувствующие. В пределах трибы Scaritini про- 
слеживается переход от малоспециализированных форм, 
сходных с поверхностно-почвенными гемикриптобион- 
тами, к высокоспециализированным видам, которые вы- 
делены в группу криптобионты роющие псаммобионты. 


1.5.В. Серия Криптобионты 

Криптобионты скважники (типа Trechus) 

МАТЕРИАЛ. Trechus Clairville, 1806 — 7 spp., Bembidion 
(Synechostictus Motschulsky, 1864) — 2 spp., Paratachys Casey, 
1918 — 1 sp., Perigona Castelnau, 1835 — 1 sp. 

ЛИТЕРАТУРА. Arndt, 2000; Arndt, Grebennikov & Zaballos, 
1999; Boldori, 1924, 1931, 1935, 1936, 1951; Bourne, 1975; Busuli- 
ni, 1956; Cerruti, 1939; Giachino, 1984, 1985, 1989, 1990, 1991; 
Grebennikov & Luff, 1999; Grebennikov & Maddison, 2000; Greben- 
nikov, 1996, 1999, 2002, 2008; Jeannel, 1926, 1941; Luff, 1985. 








Группа объединяет мелких личинок, ведущих скры- 
тый образ жизни в почве. Будучи малоразмерными скваж- 
никами, они обладают довольно слабыми адаптациями к 
движению в почве (особенно мелкие почвенные эндогеи 
из трибы Tachyini), депигментированными покровами, 
частично или полностью редуцированными глазами. 


Криптобионты роющие с уплощенными 

урогомфами (типа Clivina) 

МАТЕРИАЛ. Clivina Latreille, 1802 — 2 spp. 

ЛИТЕРАТУРА. Bousquet, 1996; Luff, 1978; Vanek, 1984. 

Мелкие личинки трибы Clivinini — обитатели рых- 
лых почв. Обладают уплощенной склеротизованной го- 
ловой, короткими ногами и плоскими урогомфами, обра- 
зующими вместе с пигидием 3-х лопастную опору на 
заднем конце тела (Рис. 12). 

Криптобионты роющие псаммофилы (типа 

Scallophorites) 

МАТЕРИАЛ. Scarites (Scallophorites Motschulsky, 1858) — 
1 sp. 
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Рис. 15-16. Зоофаги. Габитус личинок-норников: 15 — S-o6pasnas личинка (Cicindela sahlbergi Fischer-Waldheim, 1824); 16 — 


мешковидная личинка (Orthogonius sp.). 


Figs 15-16. Zoophages. Habitus of ambush predators: 15 — S-like larva (Cicindela sahlbergi Fischer-Waldheim, 1824); 16 — sacciform 


larva (Orthogonius sp.). 


ЛИТЕРАТУРА. Nichols, 1986; Peyrieras, 1976; Макаров, 
2005; Шарова, 1958, 1964. 

Специализированные личинки трибы Scaritini (роды 
Dinoscaris Alluaud, 1902, Prodyscherus Jeannel, 1946, 
Dyscaris Banninger, 1937, подрод Scallophorites рода 
Scarites Fabricius, 1775) c уплощённой лопатообразной 
головой, копательными ногами C длинными рядами ще- 
тинок и плевритами с длинными опорными хетами. 


1.6. Подкласс Ксилобионты 
1.6.А. Серия Криптобионты 


Криптобионты роющие (типа Morion) 

МАТЕРИАЛ. Morion Latreille, 1810 — 2 spp. 

JIATEPATYPA. Bousquet, 2001; Emden, 1953; Jorge-Silva & 
Costa, 1983; Thompson, 1977, 1979. 

Специализированные личинки преимущественно Tpo- 
пической трибы Morionini, внешне сходные с геобионтны- 
ми Scaritini, но обитающие в разрушающейся древесине. 
Существенное морфоадаптивное отличие от последних — 
серии шипов на вентральной поверхности бедра и голени. 





1.7. Подкласс Норники-засадники 
Специализированные личинки жужелиц, живущие в 
создаваемых ими норах. Сочетаются адаптации к рытью и 
ловле добычи H3 засады. Голова, переднегрудь и ноги скле- 
ротизированы, а остальные части тела, находящиеся посто- 
AHHO в норе — мягкие, депигментированные. Дистальные 
отделы ног сильно укорочены, урогомфы отсутствуют. 


1.7.А. Серия Норники гемикриптобионты 
Тело S-o6pa3noe, с опорными крючками или шипика- 
ми на средних брюшных тергитах, образующих бугор; 


задний конец тела загнут вентрально. Поэтому при движе- 
нии в норе личинки опираются в одну стенку спинными 
крючками, а в другую — ногами и задним концом тела. 


Норники геми криптобионты дендробионты 

(типа Collyris) 

ЛИТЕРАТУРА. van Emden, 1935; Shelford, 1907. 

Обитатели древесного яруса тропических лесов, выг- 
рызающие норы в ветвях деревьев и кустарников. К груп- 
пе относятся личинки триб Collyrini и Pogonostomini из 
подсемейства Cicindelinae. Они отличаются адаптациями 
к прогрызанию ходов в древесине. 

Норники гемикриптобионты геобионты (типа 

Cicindela) 

МАТЕРИАЛ. Megacephala Latreille, 1802 — 1 sp., Cicindela 
Linnaeus, 1758 — 11 spp. 

JIUTEPATYPA. Arndt & Cassola, 2000; Arndt & Putchkov, 
1994; Costa & Vanin, 2010; Leffler, 1985; Oberpriller & Arndt, 
2000; Palmer, 1976; Putchkov & Cassola, 1994; Putchkov & Dolin, 
2005; Putchkov & Werner, 2007; Putchkov, 1997; Shelford, 1908; 
Spomer, Nabity & Brust, 2008; van Emden, 1942; Zetto Brand- 
mayr, Marano & Paarman, 1993; Гиляров, Шарова, 1954, 1964; 
Пучков, 1990, 1991, 1992, 1993; Пучков, 1993. 

Группу составляют личинки Cicindelini, Megacephalini 
и Manticorini. Тело $-образное с сильно разитым дор- 
сальным бугром на У сегменте брюшка (Рис. 15). Глаза 
крупные, челюсти острые. Плоская поверхность головы 
вместе с переднеспинкой служит пробкой для норы, в 
которой находится депигментированное тело. Единич- 
ные виды Odontocheila Laporte, 1834 способны строить 
норы в стенках термитников [Costa & Vanin, 2010]. 
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Рис. 17-19. Внешний вид личинок-симфилов: 17 — гемикриптобионт (Pachyteles sp., реконструкция no Vigna Taglianti et al., 
1998; Di Giulio & Vigna Taglianati, 2001); 18 — криптобионт (Paussus sp.). 


Figs 17-19. Habitus of symphilous carabid larvae: 17 — hemicryptobiont (Pachyteles sp., reconstruction after Vigna Taglianti et al., 
1998; Di Giulio & Vigna Taglianati, 2001); 18 — cryptobiont (Paussus sp.). 


Норники гемикриптобионты инквилины (типа 

Graphipterus) 

JIMTEPATVPA. Erwin, 1981; Paarmann, 1985; Paarmann, 
Erbeling & Spinnler, 1986; Zetto Brandmayr, Brandmayr et al., 
1993; Zetto Brandmayr, Marano & Paarman, 1993, 1994. 

Личинки Graphipterus Latreille, 1802 живут в почвен- 
ных муравейниках, где строят вертикальные норки под 
камерами с личинками хозяина. Они способны высовы- 
ваться из норы для схватывания челюстями личинок мура- 
вьев. Адаптации личинок Graphipterus к норному образу 
жизни сходны с таковыми y личинок Cicindelinae: S-o6pas- 
ная форма тела, опорные шипики на брюшных тергитах и 
заднем конце тела. Сходное строение и образ жизни опи- 
саны для некоторых личинок Pseudomorphini [Spallomorpha 
Westwood, 1837, cm. Erwin, 1981]. 


1.6.B. Серия Норники криптобионты 

Личинки с мешковидным телом и узкой, подвижной 
передней частью, мирмекофилы или термитофилы (Рис. 
16). У них склеротизированы голова, грудь и ноги, а 
брюшко с мягкими депигментированными покровами, 
без урогомф. Глаза отсутствуют. 





Норники криптобионты инквилины- 
термитофаги (типа Orthogonius) 


МАТЕРИАЛ. Orthogonius Macleay, 1825 — 1 sp. 
ЛИТЕРАТУРА. Gardner, 1936; van Emden, 1942; Макаров, 1998. 





К группе относятся крупные личинки трибы Ortho- 
20111. Они живут B термитниках, где строят ловчую 
трубчатую нору, и питаются пробегающими мимо терми- 
тами. Ноги сильные, служат для частичного выдвижения 
тела личинки из норы для схватывания добычи. 


Норники криптобионты инквилины- 

мирмекофаги (типа Pseudomorpha) 

ЛИТЕРАТУРА. Baehr, 1997; Erwin, 1981; Lenko, 1972; Moore, 
1962, 1974. 

Инквилины-мирмекофаги — мелкие личинки, рою- 
щие защитные камеры в стенках ходов муравьёв. Их 
образ жизни остаётся мало узученным [Erwin, 1981]. 
Форма тела у личинок этой группы сходна с таковой у 
инквилинов-термитофагов, но голова и переднеспинка 
покрыты специализированными хетами, служащими для 
защиты от муравьёв. 





П. Класс Симфилы 


П.1. Подкласс Геобионты 
Эти личинки из подсемейства Paussinae — инквили- 
ны или симбионты муравьев и термитов. У них имеются 
адаптации к привлечению жертв: модифицированные 
УШ-Х сегменты брюшка образую каудальный диск, 
покрытый железами, выделения которых привлекают 
хозяев. 
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Рис. 19. Внешний вид личинки-эктопаразитоида (Brachinus elegans (Chaudoir, 1842)). 
Fig. 19. Habitus of the ectoparasitoid carabid larva (Brachinus elegans (Chaudoir, 1842)). 


IL1. А. Серия Гемикриптобионты 

Гемикриптобионты инквилины (типа Pachyteles) 

ЛИТЕРАТУРА. Ball & McCleve, 1990; Bousquet, 1986; Di 
Giulio & Vigna Taglianti, 2001; Moore & Di Giulio, 2006; Vigna 
Taglianti, Santarelli et al., 1996. 

Личинки инквилинов подвижны, способны зарывать- 
ся в субстрат, выставляя наружу округлый каудальный 
диск (Рис. 17) с протоками желез, секреты которых при- 
влекают муравьёв. В пределах этой группы прослежива- 
ется переход oT факультативных мирмекофилов (Metrius 
Eschscholtz, 1829; Dhanya Andrewes, 1919) к облигатным 
(Goniotropis Gray, 1832). Личинки способны изгибать 
тело кольцом, при этом голову с челюстями маскировать 
под каудальным диском, а затем захватывать муравьёв, 
лижущих выделения на диске. У большинства личинок 
этой группы глаза развиты, за исключением нескольких 
троглофильных видов [Vigna Taglanti, Santarelli et al., 
1996]. 





П.1. В. Серия Криптобионты 





Криптобионты мутуалисты (типа Paussus) 

МАТЕРИАЛ. Paussus Linnaeus, 1775 — 1 sp. 

JIATEPATYPA. Arndt & Beutel, 1994; Boving, 1907; Di Giulio 
& Moore, 2004; Di Giulio et al., 2003; Di Giulio, 2008; Paulian, 
1947; van Emden, 1922. 

К ним относятся личинки Paussini (Рис. 18) и некото- 
рые Ozaenini. Их мутуализм с муравьями проявляется в 
том, что хозяева кормят CHMÓHOHTOB, охраняют их, à 
взамен лакомятся привлекающими выделениями специ- 
альных желез на каудальном конце тела этих личинок. 
Пассивный образ жизни отражается в значительной ре- 
дукции ног и органов чувств. Специализация к симфилии 
нарастает от Ozaenini к Paussini. Параллелизм адаптив- 
ных структур у этих триб приводит к образованию сход- 
ных жизненных форм у их личинок (например, Physea 
setosa Chaudoir, 1868 из Ozaenini и Platyrhopalopsis 
Desneux, 1905 из Paussini). 


Ш. Класс Эктопаразитоиды 


А. Серия Криптобионты 


Криптобионты паразитоиды куколок почвенных 

насекомых (типа Brachinus) 

МАТЕРИАЛ. Brachinus Weber, 1801 — 2 зрр., Mastax Fischer 
von Waldheim, 1828 — 1 зр., Lebia Latreille, 1802 — 1 sp. 

ЛИТЕРАТУРА. Boldori, 1939; Capogreco, 1989; Erwin, 1967, 
1972; Habu, 1986; Habu & Sadanaga, 1963, 1965, 1971; Hovorka, 
1996; Lindtroth, 1954; Saska & Honék, 2004; Silvestri, 1904; van 
Emden, 1919; Wautier & Viala, 1967; Wautier, 1964; Макаров, 
Боховко, 2005. 

Личинки жужелиц, развивающеся co сменой жизнен- 
ных форм в онтогенезе (Brachinini и подтриба Lebiina). 
Личинки I возраста камподеовидные c бегательными HO- 
гами и чувствующими урогомфами, не питаются и вы- 
полняют функцию поиска жертвы (куколок жуков) в 
почве. Личинки старших возрастов — эктопаразитоиды, 
развиваются в куколочной колыбельке жертвы (Рис. 19). 
Они резко отличаются физогастрией, слабой склеротиза- 
цией, редукцией ног, урогомф и органов чувств. 





Криптобионты паразитоиды-оофаги 

(типа Loxandrus) 

ЛИТЕРАТУРА. Costa, Vanin & de Carvalio, 2010 

Недавно описанный Loxandrus oophagus Costa & 
Vanin, 2010 откладывает яйца B пенистую кладку икры 
лягушки Leptodactylus fuscus (Schneider, 1799), развива- 
ющейся в пазухах листьев тропических растений. Личинки 
L. oophagus питаются икрой, они белые, слепые, без 
урогомф, с сильно укороченными ногами. 





ГУ. Класс Миксофитофаги 
В питании этих личинок сочетается фитофагия и 300- 
фагия. К ним относится большинство видов из триб Zabrini 
и Harpalini. Мандибулы обычно массивные, короткие, с 
широкой молярной частью. Основание головы широкое, 
без шейного перехвата. Тело личинок-миксофитофагов 
камподеовидное, но массивное; ноги чаще бегательно- 
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Рис. 20-22. Габитус личинок-миксофитофагов: 20 — стратобионт гемикриптобионт (Dicheirotrichus ustulatus (L. Redtenbacher, 
1858)); 21 — стратогеобионт гемикриптобионт (Curtonotus propinguus (Ménétrié, 1832)); 22 — геобионт криптобионт (Harpalus 


(Haploharpalus) sp.). 


Figs 20-22. Habitus of mixophytophagous carabid larvae: 20 — stratobiont hemicryptobiont (Dicheirotrichus ustulatus (L. Redtenbacher, 
1858)); 21 — stratogeobiont hemicryptobiont (Curtonotus propinguus (Ménétrié, 1832)); 22 — geobiont cryptobiont (Harpalus (Haplohar- 


palus) sp.). 


копательные C крепкими шипиками. Урогомфы чувствую- 
щие, немного превышающие длину Х сегмента брюшка. 


IV.1. Подкласс Стратобионты 
Мелкие личинки, обитающие в подстилке и в верхнем 
слое почвы. Они склонны к сапрофагии, менее специали- 
зированы к использованию растительной пищи и рытью в 
почве. К этому подклассу относятся личинки трибы Harpalini 
из подтриб Stenolophina, Amblystomina, Selenophorina. 


IV.1.A. Серия Гемикриптобионты 


Гемикриптобионты бегающе-зарывающиеся 

(типа Bradycellus) 

МАТЕРИАЛ. Bradycellus Erichson, 1837 — 1 sp., 
Dicheirotrichus Jacquelin du Val, 1857 — 6 spp. 

ЛИТЕРАТУРА. Hürka, 1997; Matalin, 1995; Маталин, 1998, 2001. 

Живут B верхнем слое почвы и B подстилке, обладают 
пигментированными покровами, развитыми глазами (Рис. 
20). Мандибулы типичные для слабо специализирован- 
ных миксофитофагов: короткие, но не массивные с не- 
большим ретинакулом. Назале многозубчатое, ноги бега- 
тельные. 





ГУ.1.В. Серия Криптобионты 

Криптобионты роющие (типа Stenolophus) 

МАТЕРИАЛ. Stenolophus Dejean, 1821 — 4 spp., Acupalpus 
Latreille, 1829 — 2 spp., Amblystomus Erichson, 1837 — 1 sp., 
Parophonus Ganglbauer, 1891 — | sp. 

JIATEPATYPA. Arndt, 1990, 1991; Habu & Sadanaga, 1963, 
1965, 1970; Hürka, 1975; Larsson, 1941; van Emden, 1942; 
Маталин, 1996; Шарова, 1964. 

Слабо пигментированные (за исключением головы, 
переднеспинки и ног), личинки, ведущие скрытый образ 
жизни в верхнем слое почвы. От предыдущей группы 
отличаются более выраженными адаптациями к зарыва- 
нию в почву: ноги несут опорные шипики, назале CO 
срединным выступом. 





ГУ.2. Подкласс Стратогеобионты 
Личинки этого подкласса занимают широкий диапа- 
зон ярусов обитания. Они бегают по поверхности и легко 
зарываются в рыхлую почву, в связи с чем обладают 
адаптациями к полускрытому образу жизни и проклады- 
ванию ходов в почве. 


244 


И.Х. Шарова, К.В. Макаров 





Рис. 23—25. Габитус личинок-фитофагов: 23 — стратогеобионт гемикриптобионт (Zabrus (s.str.) tenebrioides (Goeze, 1777)); 24 — 
стратогеобионт криптобионт (Ophonus sp.); 25 — геобионт криптобионт (Ditomus calydonius (Р. Rossi, 1790), по Brandmayr, 1975). 
Figs 23—25. Habitus of phytophagouscarabid larvae: 23 — stratogeobiont hemicryptobiont (Zabrus (s.str.) tenebrioides (Goeze, 1777)); 
24 — stratogeobiont cryptobiont (Ophonus sp.); 25 — geobiont cryptobiont (Ditomus calydonius (P. Rossi, 1790), after Brandmayr, 1975). 


ГУ.2.А. Серия Гемикриптобионты 

Гемикриптобионты бегающе-роющие 

(типа Curtonotus) 

МАТЕРИАЛ. Curtonotus Stephens, 1827 — 6 spp., Amara 
Bonelli, 1810 — 6 spp,. Anisodactylus Dejean, 1829 — 3 spp. 

JIATEPATYPA. Arndt, Paarmann & Adis, 1996; Bily, 1971, 
1972, 1975; Bily, 1975; Bousquet & Tchang, 1992; Burakowski, 
1967; Desender, 1988; Desender, Pollet & Goossens, 1986; Forssklhl, 
1966; Habu & Sadanaga, 1963, 1965; Hürka & Duchaé, 1980; Kirk, 
1975; Saska, 2005; Thompson, 1979; Zetto Brandmayr, Marano & 
Pizzolotto, 1994; Некулисяну, 1992. 

У личинок этой группы довольно сильно пигменти- 
рованые покровы, развитые глаза, чувствующие уро- 
гомфы (рис. 21). У них крепкие бегающе-роющие ноги 
с шипиками на вершине бедра и голенеий. Сюда отно- 
сятся виды трибы Zabrini (большая часть Curtonotus, 
часть Amara s.str.) и Harpalini (Anisodactylus, Gynandro- 
tarsus LaFerte-Senectere, 1841, Amphasia Newman, 1836 


и др.) 





ГУ.3. Подкласс Геобионты 
Постоянные обитатели почвы, ведущие скрытый об- 
раз жизни, имеющие выраженные адаптации к существо- 
ванию в почве и к прокладыванию ходов. 


IV.3.A. Серия Криптобионты 


Криптобионты роющие почвенные (типа Harpalus) 

МАТЕРИАЛ. Harpalus Latreille, 1802 — 16 spp., Trichotichnus 
A.Morawitz, 1863 — 1 sp., Acinopus Dejean, 1821 — 4 spp., Daptus 
Fischer von Waldheim, 1823 — 1 sp. 

JIHTEPATVPA. Bousquet & Tchang, 1992; Habu & Sadanaga, 
1965, 1970; Hürka, 1992, 1998; Hürka & Duchaé, 1980; Hürka & 
PapouSek, 2002; Moore, 1962; Знойко, 1929, 1935; Макаров, 
Шиленков, 2001; Шарова, 1967. 

Включает личинок изтриб Harpalini (Harpalus, Daptus, 
Acinopus и др.) и Zabrini (подрод Bradytus Stephens, 1827 
рода Amara) и подобные. Ноги вооружены шипиками 
или рядами крепких щетинок. Покровы депигментиро- 
ванны, склеротизированны лишь голова, переднегрудь, 
ноги (Рис. 22). Глаза имеются. 





Криптобионты роющие псаммофилы 

(типа Harpalodema) 

МАТЕРИАЛ. Harpalodema Reitter, 1888 — 2 sp. 

ЛИТЕРАТУРА. Bousquet & Tchang, 1992; Макаров, Бринев, 2001. 

Группа личинок жужелиц, специализированных к пе- 
редвижению в песке или в лёгких почвах. К ним относятся 
личинки-псаммобионты родов Harpalodema (Zabrini) и 
Geopinus LeConte, 1848 (Harpalini) со слабо пигментиро- 
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Рис. 26. Габитус личинки-мицетофага (Mormolyce phylloides Hagenbach, 1825; реконструкция по van Emden, 1942; Lieftnick & 


Wiebes, 1968). 


Fig. 26. Habitus of the mycetophagous carabid larva (Mormolyce phylloides Hagenbach, 1825; reconstruction after van Emden, 1942; 


Lieftnick & Wiebes, 1968). 


ванными покровами и многочисленными макрохетами Ha 
ногах и склеритах тела, образующими ряды и гребни. 


У. Класс Фитофаги 

Класс объединяет личинок из триб Zabrini и Harpalini, 
приспособленых к фитофагии. Фитофаги обладают бо- 
лее специализированным ротовым аппаратом, чем мик- 
софитофаги. В частности, типичны мандибулы с утол- 
щённым и широким наружным краем и нередко раздво- 
енной вершиной. Некоторые из них питаются зелёными 
всходами, а большинство — семенами растений. 


V.1. Подкласс Стратогеобионты 
К этому подклассу относятся личинки жужелиц из 
триб Zabrini и Harpalini, сочетающие черты, связанные с 
движением по поверхности и активным рытьём почвы. 


V.1. А. Серия Гемикриптобионты 

Гемикриптобионты бегающе-роющие 

заброидные (типа Zabrus) 

МАТЕРИАЛ. Zabrus Clairville, 1806 — 5 spp., Amara (Zezea 
Csiki, 1929) — 1 sp., Curtonotus — 1 sp. 

ЛИТЕРАТУРА. Raynaud, 1976; Saska, 2004; Saska & Jarocik, 
2001; Vomero, 1969; Арабаджиев и др., 1953; Знойко, 1929, 
1935; Макаров, Гургенидзе, Рекк, 1991; Шарова, 1964. 

Это типичные гемикриптобионты с темной окраской, 
способные как бегать по поверхности почвы, так и быст- 
ро зарываться в почву. Глаза хорошо развиты, ноги бега- 
тельно-копательные с крепкими коготками и опорными 
шипиками (Рис. 23). 

Группа включает виды трибы Zabrini: Zabrus, Amara 
(подроды Zezea, s.str.), некоторые Curtonotus (С. desertus 
Krynicky, 1832). 

V.1. В. Серия Криптобионты 

Криптобионты роющие офоноидные (типа Ophonus) 


МАТЕРИАЛ. Ophonus Dejean, 1821 — 8 spp., Liochirus 
Tschitschériné, 1897 — 1 sp., Amara (Xenocelia Hieke, 2001) — 2 


Spp 








ЛИТЕРАТУРА. Brandmayr & Zetto Brandmayr, 1981; Hürka, 

2001; Zetto Brandmayr & Brandmayr, 1975, 1978; Zetto Brand- 
mayr, 1976, 1983, 1990. 

Фитофаги, специализированные к питанию семенами 
растений (Рис. 24). К ним относятся многие личинки из 
трибы Harpalini (Ophonus, некоторые виды Harpalus) и 
некоторые Zabrini (Amara: Хепосейа). Для ряда видов 
этой группы отмечена забота о потомстве. 

Возможно, сюда же следует отнести и некоторых 
личинок Zabrini, питающихся семенами гречишных и 
сложноцветных — Amara (Bradytus) fulva (О.Е. Müller, 
1776) [Колесников, 2010] и Curtonotus giganteus Motschul- 
sky, 1844 [Sasakawa, 2010]. 


У.2. Подкласс Геобионты 
V.2. А. Серия Криптобионты 


Криптобионты роющие дитомоидные (типа Ditomus) 

МАТЕРИАЛ. Chilotomus Chaudoir, 1842 — 1 зр., Machozetus 
Chaudoir, 1850 — 1 sp. 

JIHTEPATVPA. Brandmayr, 1974; Brandmayr & Zetto Brand- 
mayr, 1974; Шарова, 1958, 1964; Шарова, Макаров, 1983. 

Специализированные личинки подтрибы Ditomina 
(Harpalini), развивающиеся в норах с запасами семян, 
заготовленными имаго для своего потомства. Преиму- 
щественно эруковидные формы, со слабой пигментаци- 
ей; глаза и урогмфы редуцированы (Рис. 25). 


УТ. Класс Мицетофаги 


VI.1. Подкласс Фитобионты 





Криптобионты мицетобионты (типа Mormolyce) 

ЛИТЕРАТУРА. van Emden, 1942; Lieftinck & Wiebes, 1968. 

Личинки Mormolyce Hagenbach, 1825 развиваются в 
древесных грибах тропических лесов Индомалайской 
области. Они питаются тканями грибов, прогрызая в них 
ходы. Мандибулы короткие массивные с ретинакулом, 
смещенным к вершине; ноги и урогомфы короткие (Рис. 
26). По форме тела они сходны с личинками-ксилобион- 
тами семейства Cerambycidae. 





Адаптивная радиация личинок Carabidae 


Предложенная система жизненных форм личи- 
нок Carabidae отражает их выдающееся морфо-эко- 
логическое разнообразие, превосходящее таковое 
во многих других семействах жуков. По типам пи- 
тания личинки жужелиц более многообразны, чем 
имаго. Кроме зоофагов, миксофитофагов, фитофа- 
гов и симфилов, известных и среди имаго, среди 
личинок обособились специализированные мице- 
тофаги и паразитоиды. Различие адаптаций у личи- 
нок и имаго жужелиц ещё более наглядно проявля- 
ется в типах движения и приспособлениях к обита- 
нию в различных ярусах биогеоценозов. Сответ- 
ственно, в ходе онтогенеза происходит смена жиз- 
ненной формы у активных стадий [Шарова, 1981; 
Шарова, Макаров, 2007; Макаров, 1987]. 

Смена жизненных форм у имаго и личинок в 
онтогенезе позволяет судить о направлениях мор- 
фо-экологической эволюции семейства [ Шарова, 
1981]. От господствующей схемы онтогенеза у жу- 
желиц (имаго и личинки — зоофаги), прослежива- 





Рис. 27. Внешний вид личинки Carabolarva jurassica Pono- 
marenko, 1985 [по Макаров, 1995]. 

Fig. 27. Habitus of the larva Carabolarva jurassica Ponomar- 
enko, 1985 [after Makarov, 1995]. 


ется постепенный морфологический переход к oH- 
тогенезу миксофитофагов, а от них к фитофагам с 
сопряженной трофической адаптацией у личинок и 
имаго. Другое направление сопряженных трофи- 
ческих адаптаций наблюдается y симфилов — муту- 
алистов и инквилинов. По сходству или различию 
занимаемых имаго и личинками ярусов в биоцено- 
зах у жужелиц-зоофагов отмечено несколько десят- 
ков вариантов схем онтогенеза [Шарова, 1981]. 

По набору плезиоморфных адаптаций и имею- 
щимся данным по морфологии ископаемых карабо- 
идных личинок [Пономаренко, 1985; Макаров, 1995] 
можно предполагать, что исходной жизненной фор- 
мой Caraboidea была малоспециализированная ли- 
чинка зоофаг-гемикриптобионт, обладавшая кам- 
подеовидной формой тела, бегательными ногами, 
урогомфами средней длины, хорошо развитыми гла- 
зами и антеннами (Рис. 27). Исходной средой обита- 
ния подобных личинок, вероятно, были берега водо- 
ёмов и другие увлажнённые местообитания, à укры- 
тием служили подстилка и верхний слой почвы. 

От предковой группы жизненных форм личинок 
жужелиц прослеживается несколько путей их спе- 
циализации. В соответствии с представлениями о 
филогении карабид разными авторами сейчас выде- 
ляется от 7 до 29 подсемейств Carabidae. Для боль- 
шинства из них известны личинки, хорошо различа- 
ющиеся по адаптивному облику. Мы принимаем 
систему О.Л. Крыжановского [1983], в которой жу- 
желицы делятся на 10 подсемейств, причём наибо- 
лее разнообразное подсемейство — Carabinae — 
разделено на 22 надтрибы. 

На схеме (рис. 28) показано, что от исходной 
жизненной формы зоофагов берут начало три на- 
правления адаптивной радиации, соответствующие 
образованию основных классов жизненных форм. 
Два из них привели к формированию резко укло- 
нившихся жизненных форм: симфилов и эктопара- 
ЗИТОИДОВ. 

Накопление сведений по биологии личинок 
Paussinae в последние десятилетия [Di Giulio, 2008; 
Di Giulio, Fattorini et al., 2003; Di Giulio, Maurizi et 
al., 2011; Di Giulio & Moore, 2004, 2009; Di Giulio & 
Vigna Taglianti, 2001; Moore & Di Gulio, 2006; Moore, 
Song & Di Gulio, 2011] наглядно показало этапы 
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становления мирмекофилии у жужелиц — от сво- 
бодноживущих, хищных гемикриптобионтов к фа- 
культативным и облигатным симфилам-криптоби- 
онтам. Этот эволюционный ряд основан на одной 
ключевой адаптации — наличии каудального желе- 
зистого диска, образованного УШ-Х сегментами 
брюшка и урогомфами, и демонстрирует быстрый 
регресс личинок при переходе к симфилии. Возник- 
новение каудального диска на современном уровне 
знаний следует считать важнейшей апоморфией 
Paussinae. Монофилия и раннее обособление эво- 
люционной линии Paussinae не вызывает сомнений. 

Существенным морфологическим регрессом со- 
провождается и становление жизненной формы эк- 
топаразитоидов. Недавно обнаруженные [Vanin, 
Costa & de СагуаПо 2010] эктопаразитоидные ли- 
чинки L. oophagus депигментированы, слепые, без 
урогомф, с редуцированными ногами, тогда как ли- 
чинки других видов рода Loxandrus LeConte, 1852 
[Bousquet, 1985; Will, 2008] — типичные стратоби- 
онты. Таким образом, личинки-эктопаразитоиды 
формировались в разных группах жужелиц незави- 
симо на разной морфологической основе. 

В пределах класса зоофагов дифференциация 
адаптивных типов основана преимущественно на 
способах локомоции в различных субстратах. Мор- 
фологически наиболее обособлены формы, чьё дви- 
жение ограничено постоянным убежищем (норой). 

Среди личинок жужелиц выявлено две обособ- 
ленные морфоадаптивные серии — живущие в вер- 
тикальных и в горизонтальных норах. Обитатели 
вертикальных нор обладают характерными опор- 
ными структурами на тергитах средних сегментов 
брюшка и независимо формируются в трёх подсе- 
мействах жужелиц — Cicindelinae, Pseudomorphi- 
nae (Spallomorpha) и Carabinae (Graphipterini). Жи- 
вущие в горизонтальных норах личинки не имеют 
таких опорных приспособлений и ассоциированы с 
гнёздами муравьёв и термитов. Такой тип личинок 
возникает независимо в двух подсемействах — 
Pseudomorphinae и Carabinae (Orthogoniini). 

Адаптивная радиация зоофагов связана, в пер- 
вую очередь, с приспособлениями к локомоции в 
различных субстратах и ярусах — от крон деревьев 
до пещер. Весь спектр таких адаптаций можно на- 
блюдать в самом большом подсемействе — Сага 1- 
пае. Соответсвенно, большинство адаптивных изме- 
нений реализуется параллельно в разных трибах. 
Так, высоко специализированные эпигеобионтные 
личинки возникают в трибах Carabini, Cychrini, Ne- 
briini, Loricerini, Notiophilini, Callistini, Dryptini, 
Galeritini. 

У всех личинок жужелиц, способных к aKTHBHO- 
му движению в почве, выявляется параллельное 
развитие адаптаций в связи с полускрытым и скры- 
тым образом жизни: депигментация покровов, ре- 
дукция глаз, увеличение числа и размеров контакт- 
ных рецепторов. Эта тенденция проявляется как у 
зоофагов, так и в классах миксофитофагов и фито- 
фагов. 


Жизненные формы и адаптивная радиация личинок жужелиц 
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Рис. 28. Основные направления адаптивной радиации личинок жужелиц. На схеме не отражены более частные адаптации, 
связанные с разными способами прокладывания ходов (у геобионтов) или трофической специализацией (преимущественно у эпи- 
истратобионтов). Одинарные стрелки обозначают монофилетическое возникновение адаптивных форм, двойные — полифилетическое. 


Fig. 28. Main trends of adaptive radiation of carabid larvae. 


Наконец, ещё одно направление адаптивной эво- 
люции личинок прослеживается от зоофагов-стра- 
тобионтов к классам жизненных форм с другим 
типом питания: миксофитофагам, фитофагам, а Tak- 
же к мицетофагам. 

По пути специализации к миксофитофагии и фи- 
тофагии развивались параллельно трибы Zabrini и 
Harpalini подсемейства Carabinae. Среди миксофи- 
тофагов наиболее примитивными являются страто- 
геобионты, способные как активно зарываться B 
почву, так и и питаться на её поверхности. Это 
гемикриптобионты с склеротизированными и пиг- 
ментированными покровами (например, Curtontus 
из Zabrini и Anisodactylus из Harpalini). Наивысшей 
степенью специализации среди миксофитофагов 
обладают геобионты, к которым относится боль- 
шинство роющих криптобионтов из триб Harpalini 
и Zabrini. Параллелизм среди представителей этого 
подкласса проявляется, например, у личинок Награ- 
lus и Bradytus или у псаммофильных Harpalodema и 
Geopinus. 

Класс фитофагов выделен нами B связи c накоп- 
лением сведений о широкой специализации жуже- 
лиц к питанию семенами [Alcok, 1976; Brandmayr, 

1974; Brandmayr & Zetto Brandmayr, 1974, 1981; 
Hartke, Drummond & Liebman, 1998; Kirk, 1972; 
Sasakawa, 2007, 2010; Saska, 2004, 2005; Saska & 
Jarocik, 2001; Zetto Brandmayr, 1976, 1983, 1990; 
Zetto Brandmayr & Brandmayr, 1975, 1978]. Под- 
классы фитофагов фомировались, вероятно, парал- 
лельно на основе наиболее специализированных 
форм триб Harpalini и Zabrini. 

Происхождение мицетофагов остаётся дискус- 
сионным. В частности, на современном уровне зна- 


ний невозможно установить, возникли они как ре- 
зультат дальнейшей специализации миксофитофа- 
гов или представляют собой прямое производное 
зоофагов. 
Спектры жизненных форм 
личинок Carabidae 

Личинки жужелиц обладают большим разнооб- 
разием адаптивных структур, часть из которых мо- 
жет дополнить комплекс диагностических призна- 
ков надвидовых категорий. 

Исследование адаптивных и инадаптивных при- 
знаков личинок Carabidae к настоящему времени 
проведено на макро- и микроморфологическом уров- 
нях (хетом, сенсорный аппарат, мускулатура, эн- 
доскелет и др.). Сравнительно-морфологический 
анализ позволил охарактеризовать адаптации высо- 
ко специализированных жизненных форм, представ- 
ленных одним таксоном, а также выявить паралле- 
лизмы и конвергенции представителей разных так- 
COHOB, личинки которых относятся к одной группе 
жизненных форм. В сравнительной морфологии ли- 
чинок нами использовался метод спектров жизнен- 
ных форм, который состоит в выявлении набора 
жизненных форм (в составе таксона или фауны) и 
определения доли видов, их представляющих. 

С другой стороны, таксономические спектры ос- 
новных категорий жизненных форм, в свою оче- 
редь, отражают метод их выделения на основе кон- 
вергенций и параллелизмов [Шарова, Макаров, 
2008]. Среди высших категорий (классов) морфо- 
адаптивной классификации лишь узко специализи- 
рованные мицетофаги представлены одним родом 
Mormolyce. Параллелизмами в эволюции личинок 
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жужелиц обусловлены признаки большинства под- 
классов и серий жизненных форм, выделенных по 
ярусному принципу (с разной степенью пигмента- 
ции покровов, разным соотношением дистантных и 
контактных рецепторов) или по специфике эколо- 
гической ниши в пределах предпочитаемого яруса 
(с разной формой тела, головы и придатков). Обыч- 
но эти категории жизненных форм включают по 
несколько натриб и триб Carabidae. 

Нами составлены спектры жизненных форм ли- 
чинок жужелиц для таксонов разного ранга: 6 под- 
семейств, 19 надтриб и 23 триб подсемейства Carabi- 
nae. При этом каждому таксону свойственна или 
одна (морфоадаптивная монотипия) или несколько 
категорий жизненных форм личинок (морфоадап- 
тивная политипия). Примеры морфоадаптивной мо- 
нотипии личинок на уровне подсемейств единичны 
(Cicindelinae, Paussinae), на уровне триб — более 
обычны: Omophronini, Cychrini, Elaphrini, Loricerini, 
Brachinini. Морфоадаптивное разнообразие прису- 
ще многим трибам: Pterostochini, Scaritini, Bembidiini, 
Zabrini, Harpalini, Lebiini и пр. Анализ спектров 
жизненных форм личинок подсемейств и триб 
Carabidae позволил выявить параллелизмы в при- 
знаках специализации ряда групп. При этом, вычле- 
нение адаптивных признаков открывает возможно- 
сти к уточнению таксономических диагнозов. Это 
важно, поскольку стремление большинства систе- 
матиков выделить монофилетичные таксоны при- 
водит к дроблению системы, при котором многие 
важные синапоморфии таксонов основаны на явно 
адаптивных признаках. Вследствие этого современ- 
ная система Carabidae становится более дробной, а 
ранги специализированных групп (например, Cicin- 
delinae) неоправданно завышаются. 

Признаки высоко специализированных личинок 
Cicindelinae часто используются для обоснования 
высокого (вплоть до отдельного семейства) статуса 
этой группы. Как показал морфоадаптивный ана- 
лиз, значительная часть этих признаков далеко не 
уникальна и возникает у личинок жужелиц нео- 
днократно. Этот таксон, безусловно, не заслужива- 
ет статуса отдельного семейства или подсемейства, 
а должен быть понижен в ранге и, вероятно, сбли- 
жен с группой Carabini- Cychrini- Pamborini. 

Открытие в 2010 г. эктопаразитоидов среди 
Carabinae показало, что адаптивные признаки личи- 
нок этой группы жизненных форм могут возникать 
на очень разной морфологической основе и относи- 
тельно легко — в пределах одного рода. С учётом 
этих данных становится ясно, что различия личи- 
нок-эктопаразитоидов из Lebiini и Brachininae в дей- 
ствительности невелики. Вероятно, Brachninae близ- 
ки к Lebiini и не заслуживают ранга подсемейства. 

Не исключено, что соотношение числа видов и 
степени морфоадаптивного разнообразия может, в 
ряде случаев, служить мерой филогенетического 
возраста таксона. Большое количество видов при 
узких адаптивных спектрах — вероятный атрибут 
относительно молодых групи. В этом аспекте оцен- 
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ка морфо-адаптивного разнообразия личиночных 
стадий особенно важна, поскольку их признаки ни- 
как не связаны с репродуктивной изоляцией. 

В экологических исследованиях спектры жиз- 
ненных форм семейства Carabidae могут быть ис- 
пользованы для характеристики экологической 
структуры карабидофауны регионов, природных зон 
и высотных поясов, населения Carabidae в отдель- 
ных биогеоценозах и его смен в сукцессионных 
рядах. В частности, спектры доминирующих жиз- 
ненных форм личинок и имаго могут быть исполь- 
зованы в классификации сообществ жужелиц и в 
экологической биоиндикации. 

Первый опыт составления спектров жизненных 
форм личинок Carabidae для природных 30H и 30- 
нальных типов биогеоценозов показал закономер- 
ность увеличения разнообразия жизненных форм 
личинок с севера на юг Европейской части России, 
увеличение видового богатства миксофитофагов по 
сравнению с зоофагами, рост числа видов крипто- 
бионтов и сокращение — гемикриптобионтов, уве- 
личение доли роющих форм [Шарова, 1981]. 

Дальнейшее накопление данных по морфоло- 
гии, поведению и образу жизни личинок жужелиц 
позволит дополнить систему их жизненных форм и 
глубже изучить сопряженность процессов филоге- 
нии семейства и его адаптогенеза. 
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